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RÉPONSE DES COLÉOPTÈRES SAPROXYLIQUES À L’HÉTÉROGÉNÉITÉ 
DES SUBÉRAIES DANS LE MASSIF DES MAURES (FRANCE)
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SUMMARY. — Saproxylic beetles’ response to cork-oak forests heterogeneity in the Massif des Maures 
(France). — Cork-oak stands are a major component of the “Massif des Maures” forests (France, Var). Depend-
ing on fi re frequency, soil conditions and human uses, these forests present different forms. Even if Mediter-
ranean landscapes have been shaped for a long time by fi re, such recurrent perturbation may affect several 
functional groups of organisms associated with old forests, such as saproxylics insects. Our aims were (i) to 
investigate species richness and composition of saproxylic beetle assemblages in different cork-oak stands, (ii) to 
estimate between stand complementarity and (iii) identify indicator species of each habitat. Three different types 
of cork-oak stands common in the “Massif des Maures”, representing an increasing gradient of canopy closing 
and ecosystem maturing, were investigated : a senescent stand associated with mature maquis, an adult stand 
with high maquis and an open adult stand with low maquis. Beetles were sampled from April to August in 
2003 and 2004 using baited window traps. Our results showed that : (i) the three studied cork-oak stands can be 
considered as three different habitats regarding saproxylic beetle assemblages, (ii) the closed cork-oak stands 
support the highest cumulative species richness, (iii) abundances of ecological groups show signifi cant between-
stands differences, (iv) each habitat supports remarkable species from a patrimonial point of view.
RÉSUMÉ. — La subéraie est l’une des principales formations forestières du massif des Maures. Elle pré-
sente une diversité de faciès liée à la fréquence des feux, mais également aux conditions stationnelles et aux 
usages agro-sylvo-pastoraux. Bien que les paysages méditerranéens aient été profondément et anciennement 
modelés par le feu, le caractère répétitif de cette perturbation peut affecter les divers groupes fonctionnels liés 
aux vieilles forêts dont les organismes saproxyliques font partie. Les objectifs de cette étude sont : (i) d’appré-
hender l’organisation des assemblages de Coléoptères saproxyliques en fonction de trois types de subéraies, 
(ii) d’évaluer la complémentarité de ces milieux et (iii) d’identifi er des espèces indicatrices de chaque faciès 
dans une perspective de gestion conservatoire de la biodiversité associée aux subéraies. Nous avons étudié trois 
types de subéraies qui, outre leur représentativité au sein du massif des Maures, constituent un gradient crois-
sant de fermeture de la strate arborescente et de maturation de l’écosystème forestier : un peuplement adulte 
ouvert avec un maquis bas, un peuplement haut avec un maquis haut et un peuplement sénescent avec maquis 
mature. L’échantillonnage des Coléoptères a été réalisé à l’aide de pièges à vitres multidirectionnelles amorcés 
(PolytrapTM). Les pièges ont été laissés en place d’avril à août en 2003 et 2004. Les principaux résultats sont 
les suivants : (i) les trois subéraies étudiées constituent trois habitats différenciés au regard des Coléoptères 
saproxyliques, avec des espèces caractéristiques de chacun, (ii) la richesse spécifi que cumulée en Coléoptères 
est supérieure dans la subéraie fermée, (iii) l’abondance des groupes écologiques varie en fonction des trois 
milieux et (iv) chaque milieu héberge des espèces d’intérêt patrimonial.
La chênaie à Chêne-liège — ou subéraie — constitue l’un des éléments emblématiques des 
territoires à sol acide de l’ouest-méditerranéen. Ces formations végétales ont été reconnues d’inté-
rêt communautaire par l’Union Européenne dans le cadre de la directive Habitats-Faune-Flore.
L’abandon progressif de l’exploitation et de l’entretien des subéraies se traduit par un 
embroussaillement sous forme de maquis haut accompagné d’une dynamique accrue du Chêne 
pubescent (Quercus pubescens) dans certaines stations, traduisant une maturation vers la végéta-
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tion climacique. Cependant le passage répété du feu peut provoquer une réduction du nombre de 
strates et de la biomasse (Stamou, 1998). La récurrence des incendies conduit progressivement 
la subéraie humide « mature » vers des stades caractérisés par le maquis haut, puis le maquis 
bas et la cistaie (Lavagne & Zeraia, 1976). Les subéraies du massif des Maures présentent ainsi 
une diversité de faciès liée à la fréquence des feux, mais également aux conditions stationnelles 
et aux usages agro-sylvo-pastoraux. 
Bien que les paysages méditerranéens aient été profondément et anciennement modelés 
par le feu, la répétition fréquente de cette perturbation dans une zone géographique donnée 
conduit à un dysfonctionnement réel des biocénoses (Quézel & Médail, 2003). Les divers grou-
pes fonctionnels liés aux vieilles forêts, dont font partie les organismes saproxyliques, s’avèrent 
particulièrement sensibles à cette récurrence des incendies (ibid.). Les espèces saproxyliques 
sont défi nies comme celles « qui dépendent, pendant une partie de leur cycle de vie, du bois 
mort ou mourant d’arbres moribonds ou morts — debout ou à terre — ou de champignons du 
bois, ou de la présence d’autres organismes saproxyliques » (Speight, 1989). Leur conservation 
est une des préoccupations actuelles de la biologie de la conservation (Speight, 1989 ; Grove, 
2002, Jonsson et al., 2005).
Bien que l’entomocénose du chêne-liège et du massif des Maures ait fait l’objet d’études 
biocénotiques détaillées (Kabakibi, 1989 ; Ponel, 1993), notre connaissance de la répartition des 
insectes saproxyliques au sein des différents faciès de la subéraie est très lacunaire. Les objectifs 
de cette étude sont donc (i) d’appréhender l’organisation des assemblages de Coléoptères, et 
notamment des espèces saproxyliques, en fonction de trois faciès de subéraie, (ii) d’évaluer la 
complémentarité de ces milieux et (iii) d’identifi er des espèces indicatrices de chaque habitat 
dans une perspective de gestion conservatoire de la biodiversité associée aux subéraies.
MATÉRIEL ET MÉTHODES
SITE D’ÉTUDE
Le vallon de St-Daumas est situé sur la commune du Cannet-des-Maures (France, Var), à environ 100 km au nord-
est de Marseille. Le site d’étude se situe à l’interface du massif métamorphique des Maures et de la plaine des Maures 
(dépression permienne alluviale), à une altitude d’environ 130 m. La gestion de ce site est assurée conjointement par le 
WWF et le Conservatoire-Etudes des Ecosystèmes Provençaux/Alpes du Sud (C.E.E.P.).
Les trois types de peuplement les plus représentés sur le site ont été étudiés : une subéraie adulte très claire sur 
maquis bas (peuplement dit « ouvert »), une subéraie adulte sur maquis haut et dense (peuplement dit « fermé ») et 
une subéraie sénescente associée à un maquis mature (peuplement dit « vieux »). Le maquis mature est plus ouvert 
et plus âgé que le maquis haut.
Le choix des peuplements, au-delà de leur représentativité par rapport au massif des Maures, permet de dis-
poser d’un gradient de fermeture de la strate arborescente qui se traduit par des différences micro-climatiques et de 
maturation de l’écosystème forestier. Bien que nous ne disposions pas d’information précise sur l’historique de ces 
peuplements, d’un point de vue physionomique et d’après Lavagne & Zeraia (1976), on peut considérer que l’on a 
affaire à un gradient croissant de perturbation par le feu, partant du faciès Vieux vers le faciès Ouvert.
ÉCHANTILLONNAGE DES COLÉOPTÈRES
Une seule technique d’inventaire a été appliquée : le piège vitre PolytrapTM avec attractif (Brustel, 2004). Les 
pièges sont disposés à 1,5 m du sol. L’unité de base de notre échantillonnage — la station — est constituée de deux 
pièges distants d’une vingtaine de mètres. Chaque type de peuplement comprend deux stations distantes de 200 mètres 
maintenues en place de début avril à fi n août afi n de couvrir l’essentiel de la période de vol des Coléoptères étudiés. Les 
relevés ont été effectués toutes les 3 semaines. L’étude porte sur deux saisons biologiques (2003 et 2004).
Dans la mesure du possible, la détermination a été réalisée jusqu’à l’espèce. Tous les Coléoptères capturés ont été 
identifi és au moins jusqu’à la famille. Seuls les individus identifi és à l’espèce ont fait l’objet d’une analyse basée sur 
les traits de vie. On distinguera ainsi les espèces saproxyliques des espèces non-saproxyliques. Le régime alimentaire 
de chaque espèce saproxylique a été précisé en se référant aux travaux de Bouget et al. (2005). Certaines espèces seront 
qualifi ées de remarquables, au vu de leur statut de protection, de leur rareté ou de leur valeur indicatrice de la qualité 
biologique des forêts (sensu Rameau & Olivier, 1991). On s’appuiera pour cela sur la liste établie par Brustel (2001) et 
le catalogue des Coléoptères de Provence de Caillol (1908, 1913, 1914, 1954a, b).
ANALYSE DES DONNÉES
L’effort d’échantillonnage a été appréhendé au moyen de courbes de richesse spécifi que cumulée pour chaque type 
de peuplement. Celles-ci ont été établies en calculant la moyenne de 1 000 itérations d’un tirage aléatoire avec remise. 
Le nombre de Coléoptères capturés étant nettement différent selon le milieu considéré, la comparaison des richesses 
spécifi ques cumulées entre elles a été réalisée à l’aide de raréfactions basées sur le nombre d’individus, conformément 
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aux recommandations de Gotelli & Colwell (2001). Nous avons ramené tous les échantillons à une même taille, celle 
du plus petit échantillon. La procédure d’itération consiste en 1 000 tirages aléatoires avec remise et permet d’établir 
une richesse spécifi que cumulée moyenne accompagnée d’un intervalle de confi ance à 95 %. Ces calculs sont réalisés à 
l’aide du logiciel Ecosim 7 (Gotelli & Entsminger, 2004). 
L’effet du milieu sur la richesse spécifi que moyenne par station et l’abondance des groupes écologiques est testé 
à l’aide d’une ANOVA, couplée à un test de Tukey permettant d’identifi er les groupes homogènes. Seules les espèces 
suffi samment abondantes (effectif total supérieur ou égal à 40) sont intégrées dans ces analyses. Ces tests sont réalisés 
sur des données transformées (ln(x) + 1).
Les données d’abondance d’espèces ne respectant par les conditions de normalité, même après transformation, 
elles ont été soumises au test non-paramétrique de Kruskal-Wallis (Legendre & Legendre, 1998). L’effet du milieu sur 
la proportion en Coléoptères saproxyliques a été testé à l’aide d’un test du Khi-deux. 
Les différences de composition des assemblages entre les trois faciès ont été appréhendées par une Analyse Fac-
torielle des Correspondances. Cette méthode a été appliquée aux espèces représentées par au moins 5 individus. Les 
données d’abondance ont été préalablement transformées (ln(x) + 1). L’unité d’échantillonnage analysée est la station, 
soit la somme des individus capturés dans 2 pièges pour une campagne de piégeage.
La recherche d’espèces indicatrices de chaque faciès a été réalisée par la méthode IndVal (Dufrêne & Legendre, 
1997). La valeur indicatrice (IndVal) d’une espèce est calculée à partir de son abondance et de sa fréquence d’apparition 
au sein de différents groupes d’échantillons. La valeur de cet indice varie de 0 à 100. Le maximum est atteint lorsqu’une 
espèce est présente dans tous les échantillons d’un groupe et absente de tous les échantillons des autres groupes. Qua-
litativement, la valeur indicatrice d’une espèce pour un groupe donné repose sur la combinaison de sa « fi délité » à ce 
groupe et sur son « intensité » de présence dans ce groupe. Les groupes sont établis à partir d’une Classifi cation Hié-
rarchique Ascendante (UGPMA) de la matrice de similarité basée sur l’indice de Jaccard. Pour cette dernière méthode, 
seules les espèces représentées par au moins 4 individus au total et ayant une valeur indicatrice supérieure à 30 % et 
signifi cative (10000 itérations, p < 0,01) ont été retenues.
RÉSULTATS
GÉNÉRALITÉS
Au total, 16 635 Coléoptères ont été capturés, représentant 211 espèces et 50 familles. 
L’abondance totale des Coléoptères identifi és à l’espèce est très variable selon les faciès. Elle 
va de 2 642 individus pour le faciès Ouvert à 813 individus pour le faciès Fermé, en passant par 
1 910 individus pour le faciès Vieux. Cinquante-sept espèces (27 %) ne sont représentées que 
par un seul individu, 110 (52 %) par moins de quatre et 26 (12 %) par au moins 40.
Une seule espèce, Diplocoelus fagi, représente près de 50 % des effectifs totaux. Après les 
Biphyllidae (50,5 %), les Staphylinidae (10,6 %), les Cetonidae (9,5 %) et les Cerambycidae 
(3,4 %) sont les trois familles les plus abondantes.
On notera la présence de 39 espèces à caractère remarquable telles que Megapenthes 
lugens, Merohister ariasi, Necydalis ulmi, Opilio abeillei, Camptorinus simplex et C. statua. La 
liste des espèces et de leurs effectifs dans chaque milieu est présentée en annexe. Les courbes 
de richesse cumulée des faciès Ouvert et Vieux amorcent une asymptote (Fig. 1). On peut donc 
considérer que notre effort d’échantillonnage est satisfaisant pour ces deux milieux. Ce qui est 
moins évident pour le Fermé (Fig. 1).
RICHESSE SPÉCIFIQUE
La richesse spécifi que moyenne par station n’est pas signifi cativement différente entre les 
trois faciès (Fig. 2a). En revanche, lorsque l’on considère un même nombre d’individus captu-
rés, la richesse spécifi que cumulée du faciès Fermé est nettement supérieure (environ 36 %) par 
rapport aux deux autres faciès (Fig. 2b).
ABONDANCE DES ESPÈCES ET DES GROUPES ÉCOLOGIQUES
L’abondance des Coléoptères saproxyliques ne diffère pas signifi cativement entre les trois 
milieux (Tableau I). Cependant la proportion de Coléoptères saproxyliques est signifi cativement 
supérieure dans le faciès Fermé et le faciès Vieux par rapport au faciès Ouvert (Tableau I) avec 
respectivement 91 et 95 % contre 67 %.
Le nombre de zoophages, xylomycophages ou xylomycétophages est signifi cativement 
supérieur en milieu mature (faciès Vieux) qu’en milieu dégradé (faciès Ouvert) (Tableau I). 
On observe l’inverse pour l’abondance en saproxylophages et phytophages. L’abondance des 
xylophages n’est pas signifi cativement différente entre les faciès Ouvert et Vieux. Elle est en 
revanche signifi cativement supérieure dans le faciès Fermé.
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Figure 2. — Comparaison de la richesse spécifi que moyenne par station (a) et de la richesse spécifi que cumulée entre 
les trois faciès de subéraie (b) (noir = ouvert, blanc = fermé, gris = vieux). Les barres verticales fi gurent l’écart-
type. D’après l’ANOVA (F = 3,948, p = 0,58), les différences de richesse spécifi que moyenne observées ne sont pas 
signifi catives. L’interpolation de la richesse spécifi que cumulée des faciès Ouvert et Vieux a été réalisée en se basant sur 
la taille de l’échantillon du faciès  Fermé (810 individus) qui est le plus petit des trois.
Figure 1. — Courbe de la richesse spécifi que cumulée de chaque peuplement. Les tracés représentent la moyenne 
obtenue à partir de 1000 itérations d’un tirage aléatoire avec remise.
L’abondance des espèces non-saproxyliques est signifi cativement très supérieure dans le 
faciès Ouvert par rapport aux deux autres faciès dont les niveaux respectifs d’abondance sont 
similaires (Tableau I). 
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TABLEAU I
Comparaison de l’abondance moyenne des groupes écologiques par station entre les trois types 
de subéraie à l’aide d’une ANOVA. L’effet du milieu sur la proportion d’individus saproxyliques 
a été testé au moyen du Khi-deux (ns : non signifi catif, * : signifi catif à 5 %, ** : signifi catif 
à 1 %, *** : signifi catif à 0,1 %). Les lettres a et b distinguent les différents groupes identifi és
après une comparaison des moyennes à l’aide d’un test HSD de Tukey.
Groupes écologiques Ouvertmoy. ± éc.-type
Fermé
moy. ± éc.-type
Vieux
moy. ± éc.-type
ANOVA
F
Saproxyliques
    Zoophages
    Xylophages
    Xylomycophages
    Xylomycétophages
    Saproxylophages
    Phytophages
Non-saproxyliques
% de saproxyliques
 711,3 ± 296,8 a
 6,5 ± 4,8 a
 78,0 ± 23,3 a
 383,8 ± 308,8 a
 8,3 ± 4,1 a
 151,0 ± 63,7 a 
 46,3 ± 19,9 a
 327,5 ± 106,15 a
 67,1 ± 7
 1 012 ± 916,56 a
 10,5 ± 8,3 a
 35,3 ± 21,9 b
878,0 ± 933,7  a,b
 26,5 ± 17,2 a
 35,8 ± 9,5 b
 6,0 ± 5,2 b
 65 ± 22,8 b
 91 ± 4,3
1 252,5 ± 207,6 a
26,8 ± 13,4 b
149,0 ± 100,3 a
851,0 ± 370,9 b
131,3 ± 42,9 b
86,3 ± 32,4 a,b
0,0 ± 0,0 c
66,25 ± 25,3 b
95,2 ± 1,1
 2,39 ns
 9,72 *
 27,33 **
 5,39 *
 16,09 **
 10,42 *
 115,32 **
 23,26 **
 χ2 = 1701 ***
Sur les 26 espèces de Coléoptères les plus abondantes (au moins 40 individus au total), 
9 présentent des effectifs signifi cativement supérieurs dans le faciès Ouvert, contre 6 dans le 
faciès Vieux et aucune dans le faciès Fermé (Tableau II). Parmi ces 17 espèces, 8 sont saproxy-
liques. D’autres espèces, telles que Xyleborus monographus, Xanthochroa carniolica, Sticto-
leptura trisignata ou Velleius dilatatus ne montrent aucune différence signifi cative d’abon-
dance entre ces trois milieux (Tableau II), probablement du fait de la forte variance de leurs 
effectifs entre les stations d’un même type de milieu.
TABLEAU II
Comparaison de l’abondance moyenne des espèces les plus abondantes (au moins 40 individus) 
par station entre les trois types de subéraie à l’aide du test de Kruskall-Wallis (ns : non signifi catif,
* : signifi catif à 5 %, ** : signifi catif à 1 %). Les espèces saproxyliques sont fi gurées en gras.
Ouvert
moy. ± éc.-type
Fermé
moy. ± éc.-type
Vieux
moy. ± éc.-type
Test de 
Kruskall-Wallis
Diplocoelus fagi
Netocia morio
Litargus connexus
Xyleborus monographus
Xyleborus saxesenii
Chlorophorus trifasciatus
Xanthochroa carniolica 
Scobicia chevrieri
Campthorinus statua
Tropinota squalida
Stictoleptura cordigera
Mylabris 4-punctata
Triodonta bucculenta
Cetonia aurata
Polydrusus marginatus
Mylabris variabilis
Oxythyrea funesta
Athous puncticollis
Campthorinus simplex
Stenurella bifasciata
Nothodes parvulus
Stictoleptura trisignata
Tropinota hirta
Triplax russica
Stenurella melanura
Velleius dilatatus
379,3 ± 312,3
250,8 ± 87,9
7,5 ± 4,0
7,0 ± 8,0
14,8 ± 12,9
46,3 ± 19,9
29,3 ± 28,3
1,8 ± 1,8
1,8 ± 1,3
33,0 ± 22,8
30,0 ± 35,4
29,0 ± 7,6
4,8 ± 8,2
19,8 ± 11,2
3,5 ± 2,7
17,8 ± 14,1
17,0 ± 10,1
1,5 ± 1,1
3,3 ± 2,0
13,3 ± 6,5
0,3 ± 0,4
10,8 ± 10,8
11,5 ± 2,7
0,0 ± 0,0
7,3 ± 6,0
1,5 ± 1,5
873,5 ± 935,7
31,0 ± 12,0
23,8 ± 19,2
12,8 ± 9,8
7,5 ± 8,0
6,0 ± 5,2
9,0 ± 5,2
3,3 ± 2,9
3,3 ± 2,2
0,3 ± 0,4
1,5 ± 1,1
1,8 ± 0,8
3,8 ± 3,3
2,8 ± 2,5
14,0 ± 10,6
0,0 ± 0,0
0,5 ± 0,5
2,0 ± 2,4
3,5 ± 2,3
2,5 ± 2,1
1,3 ± 1,3
1,3 ± 0,8
0,3 ± 0,4
1,5 ± 2,1
1,8 ± 1,1
3,8 ± 4,9
843,3 ± 376,8
6,5 ± 2,2
113,8 ± 38,8
60,0 ± 44,2
34,8 ± 27,8
0,0 ± 0,0
9,0 ± 10,0
37,0 ± 29,4
35,5 ± 19,6
0,0 ± 0,0
0,0 ± 0,0
0,0 ± 0,0
20,8 ± 16,4
2,5 ± 2,1
3,8 ± 1,1
0,0 ± 0,0
0,0 ± 0,0
13,0 ± 4,5
9,8 ± 8,3
0,3 ± 0,4
13,0 ± 7,0
1,3 ± 1,3
0,0 ± 0,0
10,0 ± 7,7
2,0 ± 0,7
4,8 ± 4,8
ns
**
*
ns
ns
**
ns
*
*
*
**
**
ns
ns
ns
*
*
*
ns
*
*
ns
*
*
ns
ns
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COMPLÉMENTARITÉ DES FACIÈS
Les deux premiers facteurs de l’AFC résument presque 50 % de l’inertie totale (Fig. 3). 
Les trois faciès étudiés se différencient nettement en terme de composition spécifi que le long de 
l’axe 1 qui représente le gradient de fermeture et de maturation de la subéraie recherché dans le 
protocole. Le deuxième facteur résume l’effet année en opposant les deux années d’échantillon-
nage pour chaque station. 
Figure 3. — Ordination des stations dans l’espace des deux premiers axes principaux de l’AFC réalisée sur les données 
d’abondance transformées (ln + 1) des espèces représentées par au moins 5 individus au total. L’année d’échantillonnage 
est précisée pour chaque station. La part d’inertie relative à chaque axe est précisée en pourcentage.
Chaque faciès apporte son lot d’espèces propres. Sur les 211 espèces inventoriées, seule-
ment 1/4 ont été trouvées dans les trois types de peuplements (Fig. 4). On observe sensiblement 
la même tendance pour les espèces remarquables (Fig. 4). Le ou les caractères remarquables 
(rareté, indicateur de qualité biologique ou statut de protection) de ces espèces sont signalés 
dans le tableau situé en annexe.
Figure 4. — Répartition de la richesse spécifi que entre les trois faciès de la subéraie de Saint-Daumas. Les effectifs entre 
parenthèses correspondent aux espèces remarquables.
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ESPÈCES INDICATRICES DES FACIÈS
La classifi cation hiérarchique fait ressortir une première dichotomie entre le faciès Ouvert 
d’une part et les faciès Fermé et Vieux d’autre part. A ce niveau de partition, IndVal a permis 
de mettre en évidence le caractère indicateur de respectivement 28 (dont 19 saproxyliques) et 
3 espèces (Fig. 5). Ces trois dernières sont toutes saproxyliques. La distinction entre les faciès 
Vieux et Fermé se traduit par la mise en évidence de 16 espèces (dont 12 saproxyliques) indica-
trices du faciès Vieux contre une seule pour le faciès Fermé (Fig. 5).
Figure 5. — Espèces caractéristiques des différents faciès identifi ées par la méthode IndVal (Dufrêne & Legendre, 
1997). Seules les espèces ayant une valeur indicatrice signifi cative (10 000 itérations, p < 0,01) et supérieure à 30 sont 
présentées. Les espèces saproxyliques sont fi gurées en gras.
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DISCUSSION
RICHESSE SPÉCIFIQUE
La comparaison de la richesse spécifi que entre les trois faciès étudiés aboutit à des conclu-
sions différentes selon que l’on regarde la richesse moyenne par station (Fig. 2a) ou la richesse 
cumulée rapportée à un même nombre d’individus (Fig. 2b). Cette dernière approche, recom-
mandée par Gotelli & Colwell (2001), nous semble intéressante dans la mesure où l’on ne peut 
pas garantir un fonctionnement identique du piège amorcé dans les différents milieux. La diffu-
sion plus ou moins importante du bouquet aromatique issu de l’amorce détermine probablement 
en grande partie le rayon d’action d’un piège. Le fort recouvrement de la strate arbustive du 
milieu fermé peut constituer un obstacle à cette diffusion ou à l’arrivée des insectes en vol. La 
nette infériorité d’abondance en Coléoptères du faciès Fermé pourrait ainsi être en partie due à 
une moins bonne « piégeabilité » de ce milieu compte-tenu du fort encombrement à la hauteur 
de la surface d’interception des pièges. 
Les différences de richesse spécifi que observées entre les trois types de peuplement peu-
vent s’expliquer par leurs différences d’hétérogénéité comme le soulignent Tews et al. (2004) à 
propos de nombreux autres organismes. Des trois milieux étudiés, le faciès Fermé semble le plus 
hétérogène. Ce dernier est en effet une mosaïque d’habitats composée de zones avec un étage 
arbustif très dense et des micro-clairières associées à de gros Chênes-lièges. La présence du Pin 
maritime, en mélange avec le Chêne-liège, explique la présence d’espèces liées à cette essence, 
telles que Pissodes castaneus, Pissodes notatus ou Arhopalus syriacus. 
Les différences observées en termes de structure des assemblages de Coléoptères peuvent 
être liées à une différence de régime d’incendie. Les trois milieux étudiés constituent en effet 
un gradient croissant de perturbation par le feu, partant du faciès Vieux jusqu’au faciès Ouvert. 
Moretti et al. (2004) ont étudié l’effet de la fréquence des feux sur divers assemblages d’arthro-
podes. Bien que des différences de réponse existent entre les familles étudiées par ces auteurs, la 
richesse spécifi que est globalement supérieure dans les zones régulièrement brûlées, comparée 
à celle de témoins non brûlés. Selon eux, la mosaïque des forêts incendiées à des fréquences et 
à des âges différents constitue un facteur déterminant pour la richesse et la composition spéci-
fi ques à une échelle régionale.
L’hypothèse des perturbations moyennes (Connell, 1978) pourrait expliquer la richesse 
spécifi que cumulée plus élevée dans le faciès Fermé. Selon cette hypothèse, le nombre d’es-
pèces coexistant au sein d’une communauté est maximal à un degré de perturbation qualifi é 
d’intermédiaire. Ce dernier empêche à la fois la dominance des espèces colonisatrices (type r), 
typiques des milieux très perturbés, et des espèces compétitrices (type K), typiques des milieux 
peu perturbés. Le faciès Fermé représente en effet un stade de transition entre la subéraie très 
dégradée par des passages répétés du feu et la subéraie mature qui a été davantage épargnée. Ce 
milieu peut ainsi être assimilé au niveau de perturbation intermédiaire de cet écosystème.
STRUCTURE TROPHIQUE DES COMMUNAUTÉS
Les Coléoptères saproxyliques représentent plus de 90 % des effectifs dans les peuple-
ments Fermé et Vieux contre 67 % dans le peuplement Ouvert. Cette proportion est proche de 
celle qui a pu être observée dans les assemblages de Coléoptères forestiers dans les forêts scan-
dinaves (Martikainen et al., 2000). Cependant tout le matériel biologique n’a pas été déterminé 
jusqu’à l’espèce et notre effort a porté principalement sur les espèces saproxyliques. On peut 
donc considérer cette estimation de la proportion en Coléoptères saproxyliques comme étant 
légèrement supérieure à la réalité.
Au sein du cortège saproxylique, la plupart des groupes répondent très nettement aux varia-
tions de milieu imposées par le protocole. C’est le cas notamment des xylomycophages et xylo-
mycétophages dont les abondances moyennes sont signifi cativement supérieures dans le faciès 
Vieux lorsqu’il est comparé au faciès Ouvert. L’ambiance micro-climatique plus fraîche dans ce 
milieu est en effet favorable au développement des champignons et donc aux cortèges associés. 
Hölling (2000) et Gutowski (1995) ont également observé que les conditions microclimatiques 
du sous-bois étaient propices à certaines espèces, différentes de celles qui exigent des milieux 
ouverts, plus secs et plus chauds. Des espèces indicatrices des stades forestiers matures sont 
donc probablement à rechercher parmi ces groupes trophiques.
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COMPLÉMENTARITÉ DES FACIÈS ET ESPÈCES CARACTÉRISTIQUES
L’analyse de la composition des assemblages permet de discriminer les trois faciès étudiés 
(Fig. 3). Nos résultats montrent notamment que le faciès Vieux indique une progression selon 
une tendance poursuivant celle engagée entre le faciès Ouvert et le faciès Fermé. L’axe 2 de l’or-
dination souligne le fort effet année sur les assemblages d’espèces. Ce dernier résultat conforte 
les recommandations de certains auteurs sur la nécessité d’échantillonner ces communautés sur 
plusieurs années pour en avoir un bon aperçu (Brustel, 2001 ; Martikainen & Kaila, 2004). 
Chaque milieu apporte une contribution spécifi que à la richesse locale du site (Fig. 4). 
Toutefois, c’est le faciès Fermé qui a la contribution spécifi que la plus faible, alors qu’il pré-
sente la richesse spécifi que cumulée la plus élevée. Ceci laisse supposer qu’il s’agit bien d’un 
stade intermédiaire dans la succession entre la subéraie claire sur maquis bas et le stade mature 
représenté par le faciès Vieux.
Les espèces indicatrices du faciès Ouvert (Fig. 5), telles que Stictoleptura cordigera, Myla-
bris 4-punctata, Stictoleptura trisignata, Purpuricenus kaehleri ou Anthaxia hungarica, sont 
connues pour être thermophiles, voire fl oricoles pour certaines, avec une distribution méditer-
ranéenne (Sainte-Claire-Deville, 1938). En revanche les espèces étroitement associées au faciès 
Vieux (et au faciès Fermé dans une moindre mesure) sont plutôt inféodées aux gros bois et 
aux ambiances forestières. C’est le cas notamment de Camptorhinus statua, Litargus connexus, 
Triplax russica, Athous puncticollis. Excepté cette dernière espèce, leur répartition géographi-
que est plus large, avec une nette tendance centre-européenne. Le caractère méditerranéen de 
l’entomocénose semble s’exprimer davantage dans les milieux les plus souvent parcourus par le 
feu. Le stade mature de la subéraie héberge quant à lui des espèces à forte valeur patrimoniale, 
telles que Merohister ariasi, Megapenthes lugens. Ces espèces sont liées aux cavités des arbres, 
des micro-habitats particulièrement abondants en subéraie.
IMPLICATIONS POUR LA GESTION
La mise en place d’une gestion conservatoire du patrimoine naturel ne doit pas s’appuyer 
uniquement sur la richesse spécifi que des différents milieux. La prise en compte de leur com-
plémentarité revêt un intérêt majeur car elle permet d’avoir une vision plus globale (Colwell 
& Coddington, 1994). En effet chaque milieu apportant son lot d’espèces caractéristiques, le 
maintien de ces différents faciès s’avère indispensable au maintien de la biodiversité maximale 
à l’échelle du site (Moretti & Barbalat, 2004).
En termes de priorité, il conviendra de se focaliser sur le milieu le plus diffi cile à restaurer, 
le plus rare, le plus typique, le plus fragile et le plus menacé, autrement dit le faciès Vieux. 
Ce dernier se caractérise en effet par la présence de gros chênes et de quelques châtaigniers à 
cavités qui sont indispensables à certaines espèces remarquables telles que Merhositer ariasi et 
Elater ferrugineus. La fermeture de la canopée garantit également une ambiance forestière plus 
fraîche qui est propice à bon nombre d’espèces xylomycétophages. 
La gestion conservatoire des subéraies ne peut pas s’affranchir d’une prise en compte de la 
dynamique naturelle de la végétation. Or dans les compartiments stationnels étudiés, la subéraie 
ne constitue pas nécessairement un stade climacique. Il est fort probable qu’elle évolue vers une 
chênaie pubescente pour ce qui concerne le faciès Vieux. Le gestionnaire doit donc s’interroger 
sur la pertinence d’un blocage de cette dynamique, d’autant qu’aucune espèce de Coléoptère ne 
semble strictement inféodée au Chêne-liège (Kabakibi, 1989). Seul Attalus maculicollis (Mala-
chidae), dont l’aire de répartition est calquée sur celle du Chêne-liège, pourrait éventuellement 
être associé à cette essence (Caillol, 1914). En revanche le démasclage des arbres (enlèvement 
de l’écorce) entraîne une abondance de bois mort et notamment de cavités qui semble bien supé-
rieure à celle observée dans d’autres chênaies. Ceci expliquerait l’intérêt majeur que constituent 
les subéraies dans la préservation du cortège saproxylique.
CONCLUSION
Notre étude n’a porté que sur trois faciès de la subéraie qui sont représentatifs du site 
de St-Daumas. Dans les trois cas, ce sont des subéraies abandonnées. Il serait intéressant de 
mieux connaître les entomocénoses associées aux subéraies en production. Celles-ci peuvent 
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par ailleurs présenter différents aspects selon les modalités de gestion. Il serait alors possible 
d’évaluer plus fi nement les conséquences d’une remise en production des subéraies sur les com-
munautés de coléoptères saproxyliques. Ces informations permettraient également d’alimenter 
la réfl exion sur les indicateurs de suivi de la biodiversité des forêts méditerranéennes (Scarascia-
Mugnozza et al., 2000 ; Quézel & Médail, 2003).
Une comparaison établie avec les autres chênaies méditerranéennes potentielles (à Quercus 
ilex ou Quercus humilis) permettrait de tester l’hypothèse d’une occurrence plus élevée de bois 
mort — notamment des cavités — dans les subéraies.
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ANNEXE
Liste et abondance par faciès de subéraie des espèces de Coléoptères invensoriées sur le site de 
St-Daumas en 2003 et 2004 (I : espèce indicatrice de la qualité biologique des forêts, d’après 
Brustel (2001) ; P : espèce protégée ; R : espèce rare).
Familles Espèces Statut Ouvert Fermé Vieux
ALLECULIDAE Allecula morio   (Fabricius,1787) I 1 2 4
Mycetochara 4-maculata  (Latreille, 1804) R 1 13 1
Pseudocistela ceramboïdes (Linnaeus,1758) I 0 0 16
Prionychus fairmairei  Reiche,1860 1 8 10
ANOBIIDAE Dorcatoma cf ambjoerni  Baranowski, 1985 0 0 1
Stagetus elongatus  (Mulsant & Rey, 1861) 0 0 1
Stagetus franzi   Español, 1969 0 0 1
Oligomerus brunneus (Olivier, 1790) 0 0 1
Gastralus immarginatus  (P.W.J. Müller, 1821) 0 0 2
Mesothes ferrugineus  (Mulsant & Rey, 1860) 0 1 1
Gastralus laevigatus (Olivier, 1790) 1 0 3
ANTHRIBIDAE Brachytarsus fasciatus   (Forst., 1771) 2 0 1
BIPHYLLIDAE Biphyllus frater   Aubé, 1850 R 12 12 4
Diplocoelus fagi   Guérin - Ménéville, 1844 1517 3494 3373
BOSTRICHIDAE Psoa dubia    (Rossi, 1792) 1 0 0
Lichenophanes varius (Illiger, 1801) I 2 0 0
Scobicia chevrieri  (A. Villa & GB Villa, 1835) 7 13 148
BOTHRIDERIDAE Oxylaemus cylindricus (Panzer, 1796) I 0 1 1
BUPRESTIDAE Acmaeodera degener  (Scopoli, 1763) I 1 0 0
Acmaeoderella flavofasciata   (Piller et Mitterpacher, 
1783) 1 0 0
Anthaxia confusa   Gory, 1841 1 0 0
Agrilus angustulus (Illiger, 1803) 1 1 0
Agrilus hastulifer   (Ratzeburg, 1839) 2 0 0
Agrilus laticornis   (Illiger, 1803) 1 0 1
Anthaxia umbellatarum (Fabricius, 1787) 2 0 0
Coroebus undatus  (Fabricius, 1787) I 2 0 0
Anthaxia hungarica  (Scopoli, 1772) 4 0 0
Anthaxia millefolii (Fabricius, 1801) 6 0 0
Anthaxia scutellaris  Gené, 1839 5 2 1
Chrysobotris affinis  (Fabricius, 1794) 9 1 0
Acmaeoderella adspersula (Illiger, 1803) 11 0 0
Anthaxia sepulchralis  (Fabricius, 1801) 13 0 1
CARABIDAE Philorhizus melanocephalus (Dejean, 1825) 0 1 0
Archicarabus nemoralis  (Müller, 1764) 0 0 2
Brachynus crepitans  (Linné, 1758) 0 1 1
Calosoma sycophanta (Linné, 1758) 0 0 2
Carabus vagans   Olivier, 1795 R 1 2 0
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Familles Espèces Statut Ouvert Fermé Vieux
CERAMBYCIDAE Arhopalus syriacus  (Reitter,1895) I 1 0 0
Cerambyx cerdo   Linné, 1758 I/P 1 0 0
Chlorophorus pilosus (Forster, 1771) 0 1 0
Clytus arietis   (Linné, 1758) 1 0 0
Stictoleptura fontenayi  (Mulsant, 1839) I 1 0 0
Trichoferus holosericeus (Rossi, 1790) I 1 0 0
Vesperus strepens   (Fabricius, 1792) 0 1 0
Clytus rhamni   Germar, 1817 2 0 0
Necydalis ulmi (Chevrolat, 1838) I 1 0 1
Purpuricenus budensis  (Goeze, 1783) 2 0 0
Callimus abdominale (Olivier, 1795) I 0 0 3
Grammoptera ustulata (Schaller, 1783) 2 0 1
Phymatodes testaceus  (Linné, 1758) 0 0 3
Deilus fugax   (Olivier, 1790) 1 3 0
Leiopus nebulosus  (Linné, 1758) 1 0 3
Purpuricenus kaehleri (Linné, 1758) I 4 0 0
Cerambyx welensii  (Küster, 1846) I 4 1 0
Pachytodes erraticus  (Dalman, 1817) 0 0 7
Chlorophorus varius (Müller, 1766) 8 1 0
Rutpela maculata   (Poda, 1761) 8 1 2
Stictoleptura fulva  (Degeer, 1775) 8 4 0
Stenurella nigra (Linné, 1758) 6 4 4
Xylotrechus antilope  (Schönherr, 1817) I 20 0 2
Alosterna tabacicolor  (Degeer, 1775) 0 1 35
Stenurella melanura (Linné, 1758) 29 7 8
Stictoleptura trisignata  (Fairmaire, 1852) I 43 5 5
Stenurella bifasciata (Müller, 1776) 53 10 1
Stictoleptura cordigera (Füsslins, 1775) 120 6 0
Chlorophorus trifasciatus  (Fabricius, 1781) 185 24 0
CETONIIDAE Trichius rosaceus (Voet, 1769) 1 0 0
Valgus hemipterus  (Linné, 1758) 1 0 0
Potosia opaca  (Fabricius,1787 ) 2 1 2
Gnorimus variabilis (Linné, 1758) I 4 0 2
Potosia cuprea    (Fabricius, 1775) 15 3 2
Netocia oblonga   (Gory et Percheron, 1833) 20 3 0
Potosia fieberi (Kraatz, 1880) I 23 3 2
Tropinota hirta   (Poda, 1761) 46 1 0
Oxythyrea funesta  (Poda, 1761) 68 2 0
Cetonia aurata (Linné, 1761) 79 11 10
Tropinota squalida  (Scopoli, 1783) 132 1 0
Netocia morio   (Fabricius, 1781) 1003 124 26
CHRYSOMELIDAE Colaspidea metallica  (Rossi, 1790) 0 7 0
CLERIDAE Opilio abeillei   Korge, 1960 I/R 0 1 0
Allonyx 4-maculatus (Schaller, 1783) I 2 0 0
Opilio domesticus   (Sturm, 1837) 4 1 1
Thanasimus formicarius  (Linné, 1758) 2 1 8
Trichodes alvearius (Fabricius, 1792) 12 0 0
Clerus mutilarius   Fabricius, 1775 0 9 18
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COCCINELLIDAE Coccinella septempunctata  (Linné, 1758) 1 0 3
COLYDIIDAE Cicones variegatus (Hellwig, 1792) 0 0 1
Pycnomerus terebrans  (Olivier, 1790) I 1 0 0
Cicones undatus   (Guérin - Ménéville, 1844) 1 1 0
Colydium elongatum (Fabricius, 1787) 0 0 3
Endophloeus markovichianus   (Piller & 
Mitterpacher, 1783) 0 1 2
Colobicus hirtus   (Rossi, 1790) 0 0 9
CURCULIONIDAE Caulostrophus subsulcatus (Boheman, 1833) 0 0 1
Choerorhinus squalidus  Fairmaire, 1857 1 0 0
Curculio villosus   Fabricius, 1781 0 0 1
Exapion fuscirostre (Fabricius, 1775) 0 1 0
Lasiorynchites coeruleocephalus  (Schaller, 1783) 1 0 0
Lixus vilis   (Rossi, 1790) 1 0 0
Phloephagus cylindrus  Boheman 1838 1 0 0
Rhynchaenus pilosus  Gyllenhal, 1813 1 0 0
Rhynchaenus fagi (Linné, 1758) 1 0 0
Rhyncolus elongatus (Gyllenhall, 1827) 1 0 0
Curculio nucum   Linné, 1758 0 0 2
Curculio venosus  (Gravenhorst, 1807) 1 0 1
Pissodes castaneus  Degeer, 1775 0 2 0
Balanobius pyrrhocerus  (Marsham, 1802) 0 1 2
Curculio glandium  Marsham, 1802 0 1 4
Otiorhyncus meridionalis  Gyllenhal, 1834 0 5 0
Pissodes notatus   (Fabricius, 1787) 0 5 0
Polydrusus cervinus  Linné, 1758 8 14 10
Campthorinus simplex  Seidlitz, 1867 R 13 14 39
Polydrusus marginatus  Stephens, 1831 14 56 15
Campthorinus statua (Rossi, 1790) R 7 13 142
DERMESTIDAE Ctesias serra   (Fabricius, 1792) 0 1 2
Dermestes undulatus  Brahm, 1790 1 1 1
Trinodes hirtus  (Fabricius, 1781) 1 0 7
Trogoderma glabrum  (Herbst, 1783) 11 2 1
ELATERIDAE Ampedus praeustus  (Fabricius, 1792) I 0 0 1
Cardiophorus goezei  Sanchez-Ruiz, 1996 0 1 0
Dichronichus incanus (Erichson, 1840) 0 1 0
Ampedus megerlei  (Lacordaire, 1835) I 1 1 0
Ampedus quercicola  Buysson, 1887 0 1 1
Cardiophorus biguttatus (Olivier, 1790) 2 0 0
Limonius minutus   (Linné, 1758) 0 1 2
Megapenthes lugens  (W. Redtenbacher, 1842) I/R 0 0 3
Ampedus glycerus (Herbst, 1784) 0 3 1
Elater ferrugineus  Linné, 1758 I 2 2 0
Melanotus crassicollis  (Erichson, 1841) 2 0 5
Cardiophorus anticus  Erichson, 1840 I 0 1 7
Melanotus dichrous  (Erichson, 1841) 6 4 1
Melanotus tenebrosus  (Erichson, 1841) 2 8 7
Nothodes parvulus (Panzer, 1799) 1 5 52
Athous puncticollis  (Kiesenwetter, 1858) 6 8 52
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EROTYLIDAE Triplax russica   (Linné, 1758) 0 6 40
EUCNEMIDAE Dirrhagus pygmaeus (Fabricius, 1792) I 0 0 1
Hylis simonae   (Olexa, 1970) I 0 1 1
HISTERIDAE Merohister ariasi (Marseul, 1864) I/R 0 1 4
LAEMOPHLOEIDAE Laemophloeus nigricollis  Lucas, 1849 1 2 4
LUCANIDAE Lucanus cervus  (Linné, 1758) 0 0 1
Dorcus parallelipipedus  (Linné, 1758) 4 6 10
MALACHIIDAE, 
MELYRIDAE
Aplocnemus alpestris   Kiesenwetter, 1861 0 1 0
MELANDRYIDAE Phloeotrya vaudoueri  Mulsant, 1856 I 0 0 1
Xylitella parreyssi  Mulsant, 1852 1 0 0
Abdera 4-fasciata Curtis, 1829 0 1 1
Orchesia micans   (Panzer, 1795) I 0 2 1
Conopalpus brevicollis  Kraatz, 1855 1 5 1
MELOIDAE Hycleus 12-punctatus  (Olivier, 1811) 1 0 0
Mylabris variabilis  Pallas, 1782 71 0 0
Mylabris 4-punctata (Linné, 17617) 116 7 0
MORDELLIDAE Hoshihananomia gacognei  (Mulsant, 1852) 1 0 0
Mordella viridescens  Costa, 1854 1 0 0
Tolida artemisiae   Mulsant & Rey, 1859 1 0 0
Variimorda fagniezi  (Méquignon, 1946) 1 0 0
Mordella aculeata  Linné, 1758 2 0 0
Variimorda ragusae (Emery, 1876) 6 0 0
Mordella brachyura  Mulsant, 1856 2 4 1
MYCETOPHAGIDAE Berginus tamarisci Wollaston,1854 2 0 0
Litargus balteatus  Leconte, 1856 1 3 1
Parabaptistes filicornis (Reitter,1887) 0 1 18
Litargus connexus  (Fourcroy, 1785) 30 95 455
NITIDULIDAE Meligethes gagathinus  Erichson, 1845 1 0 0
Soronia oblonga  Brisout de Barneville, 1863 0 0 2
Epurea luteola  Erichson, 1843 3 4 0
Epurea ocularis   Fairmaire, 1849 0 12 2
OEDEMERIDAE Chrysantia viridissima  (Linné, 1758) 0 1 0
Ischnomera caerulea (Linné, 1758) I 0 1 1
Oedemera podagrariae (Linné, 1767) 1 0 1
Xanthochroa raymondi (Mulsant & Godart 1860) 4 0 0
Oncomera femorata (Scopoli, 1763) 2 2 1
Oedemera flavipes  (Fabricius, 1792) 19 1 0
Xanthochroa carniolica  Gistl, 1834 117 36 36
PLATYPODIDAE Platypus cylindrus  (Fabricius, 1792) 6 0 9
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PTINIDAE Dignomus irroratus  (Kiesenwetter, 1851) 1 0 0
Ptinus 6-punctatus Panzer, 1795 2 0 0
Ptinus palliatus   Perris, 1847 1 1 1
SALPINGIDAE Lissoderma lituratum (Costa, 1854) 0 0 2
Rhinosimus planirostris (Fabricius, 1787) 0 0 23
SCARABAEIDAE Triodonta bucculenta Baraud, 1962 19 15 83
SCOLYTIDAE Crypturgus mediterraneus  Eichhoff, 1871 1 0 0
Hylurgus miklitzi (Wachtl, 1881) 0 1 0
Orthotomicus proximus  (Eichhoff, 1867) 1 0 0
Phloeophthorus rhododactylus rhododactylus  
(Marsham, 1802) 1 0 0
Dryocoetes villosus  (Fabricius, 1792) 0 0 2
Orthotomicus erosus  (Wollaston, 1857) 0 2 0
Phloeophthorus cristatus  Fauvel, 1889 1 1 2
Hylastes attenuatus  (Erichson, 1836) 2 3 0
Xyleborus dispar   (Fabricius, 1792) 0 2 5
Xyleborus dryographus (Ratzeburg, 1837) 3 6 15
Xyleborus saxesenii (Ratzeburg, 1837) 59 30 139
Xyleborus monographus  (Fabricius, 1792) 28 51 240
SCRAPTIIDAE Anaspis flava   (Linné, 1758) 0 2 0
Anaspis lurida   Stephens, 1832 0 0 3
Anaspis incognita   Schilsky, 1895 0 0 4
Anaspis pulicaria   Costa, 1854 5 2 3
Anaspis maculata (Fourcroy, 1785) 1 9 2
Anaspis regimbarti  Schilsky, 1895 3 8 5
Anaspis humeralis  Fabricius, 1775 5 13 2
SILVANIDAE Airaphilus talpa   Redtenbacher, 1858 1 0 0
Ahasverus advena  (Waltl, 1832) 0 1 1
Uleiota planata (Linné,1761) 0 0 2
SPHINDIDAE Aspidiphorus lareynieri  (Jacquelin du Val, 1859) 0 1 0
STAPHYLINIDAE Velleius dilatatus   (Fabricius, 1787) 6 15 19
TENEBRIONIDAE Bolitophagus reticulatus (Linné, 1767) I 0 0 1
Lagria hirta   (Linné, 1758) 0 0 1
Stenomax foudrasi  (Mulsant, 1854) 0 0 1
Helops caeruleus (Linné, 1758) 2 1 0
Nalassus assimilis  (Küster, 1850) 3 1 0
Nalassus dryadophilus  Mulsant, 1854 7 6 1
Palorus depressus  (Fabricius, 1790) 0 0 26
THROSCIDAE Aulonothroscus brevicollis (Bonvouloir, 1859) 1 0 1
Trixagus leseigneuri Muona, 2002 2 1 7
